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論 文 内 容 要 旨
緒 言
植物 の発育は,重 力環境の影響 を受 け,特 に,茎 葉 や根 はその生長方 向 を制御す るのに
重力屈 性反店 に強 く依存 している.重 力屈性 は,自 然生態系下での植物 の生長,発 育 のみ
な らず,作 物栽培 にお いて も,発 芽:後の芽生 えの定着,乾 物生産や収量 に直接影響 を及ぼ
す:草型の形成,イ ネ科作物で特 に問題 とな る倒伏か らの回復 などにおいて重 要な役割 を演
じてい る.ま た,こ れ らは,近 年具体化 しつつある微小重力環境下での植物 の生育 あるい
は作物栽培 において も考慮すべ き重 要な問題である.
これまで の植物 の重力屈性研 究では,植 物体 を横転 して水平 に した り垂直:方向の上下 を
逆 さに して植物 の重力刺激 を受ける方向 を変化 させた り,植 物体 を低速で回転 させ て無重
量環境での植物 の反応 を模擬す るクリノス タッ ト装置が用 い られて きた,し か し,ク リノ
ス タ ッ トは植物 の重力屈性反応 を消去す ることは可能であるが,完 全 な無重量環境 を作 り
出 しているわけではない.そ こで,近 年,分 子生物学の進歩 とともに,突 然変異体 の利用
が注 目され,重 力屈性 の研 究で も重力 に対 して異常な反応 を示す変異体 が用 い られる よう
にな って きた.こ れ らの突然 変異体 は重力屈性 の発現機構 を解明す るための プローブ とし
てだけでな く,宇 宙無重量環境下 における植物 の生育 を模擬 する実験 にも有用 である と考
え られ る.イ ネ科植物 においても,重 力 に対 して異常 な反応 を示す系統がい くつか知 られ
てい る.イ ネ 「もつれ亀 の尾」は,1個 の劣性遺伝子(1a)によって分 げつ茎 が極度 に散開
す る 「もつれ」形 質 を持 つ系統であ る.ま た,オ オムギ 「5仰eη伽 」 は単一劣性遺伝子
によって地上部 が横 重力屈性 を示す突然変異体 である.本 研究 では,イ ネ1もつれ亀 の尾1
およびオオムギ 「ε仰e而 ηa」を用 いて,そ の重力反応 をそれぞれ対応 する正常種の 「亀 の
尾」お よび 「竹林 茨城1号」 と比較検 討 した.
第一章 イネ科植物の重力屈性
イネの重力反応異常系統の芽生え,あ るいは分げつ期および出穂期の重力反応を正常系




その結果,イ ネ芽生 えの重力屈性は幼葉鞘のみで発現するのではな く,発現部位が発育
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ステージの進行 とともに中茎,幼 葉鞘,第1葉 葉鞘 へ と移行す ることが明 らかになった.
また,無 傷 の植物体 では,発 育の進 んだ芽生 えで も幼葉鞘部で重力屈性 を示す ように見 え.
るが,こ れは幼葉鞘 に よる屈 曲ではな く,第1葉 葉鞘 が屈 曲するためである.そ して,「
もつ れ亀 の尾」の芽生 えは発 育初期 には正常 に近い重力屈 性 を示 し,後 に屈性 能 を失 う
が,そ れは,申 茎 が重力屈 性 を発現するステージに中茎 は正常 な重力屈性能 を持 つが,幼
葉鞘,本 葉葉鞘が重力屈性 を発現 するステージには幼葉鞘 の重力屈性能が小 さく,さ ら・に
は本葉葉鞘 が重力屈性能 を失 うためである と考 えられる(図1～3).
また,重 力刺 激感受 に関与 していると考 えられている沈降ア ミロプラス トは,1亀の尾1
では,幼 葉鞘のみな らず,屈 曲す る他 のいずれの器官(中 茎 、第1葉 葉鞘)に も存在 する
こ とが明 らかになった.1もつれ亀の尾1において も,沈 降 アミロプラス トは,中 茎 お よび
幼葉鞘 のみならす,重 力屈 性 を示 さない第1葉 葉鞘 に も存在 する ことが わか った.こ れは
1もつれ亀 の尾」が重力屈性 を失 う原因はア ミロプラス トの沈降 とは異 るステ ップにあ るた
めと考 え られる.
次 に,「もつれ亀 の尾」の分 げつ期お よび出穂期 の重力反応 の特性 を明 らかにす るため
に,イ ネ植物体 をポ ッ トご と横 に倒 して栽培 し,「もつれ亀 の尾」の重力屈性 を調べ,正 常
種の1亀の尾iのそれ と比較検討 した.
1亀の尾1の主稗お よび分げつは12葉期,13葉期,14葉期 のどの発 育ステージに横 転 して
も,重 力 に反応 して負 の重力屈性 を示 した.こ れ に対 し,「もつれ亀 の尾jは,重 力刺 激 を
与 えても分 げつ期 には重力 に反応 して負 の重力屈性 を示す こ とはなかった.し か し,rも
つれ亀 の尾」は重力刺激 を与 えた発育ステージにかかわ らず,出 穂期前後 にわずか に負 の
重力屈性 を示す ようになった(図4).
さらに,オ オムギの 「竹林茨城1号」および 「5岬en面ajを用 いた実験 より,オ オムギ芽生
えの重力屈性 もイネ と同様 に,幼 葉鞘のみで発現するのではな く,発 現部位が発育ステー
ジの進行 とともに幼葉鞘か ら第一葉葉鞘 へ移行するこ とが明 らかになった、そ して,「
εαpeη血a」の芽生 え も,発 育初期 には正常 に近い重力屈 性 を示 し,後 に屈 性能 を失 うが,
それは幼葉鞘が重力屈性 を発現 するステージに幼葉鞘 は正常な重力屈性能 を持つが,本 葉
葉鞘が重力屈性 を発現 するステージには本葉葉鞘 が重力屈 性能 を持 たないためであ る と考
え られ る(図5,6).
このようなご.とか ら,重 力反応 を示す器官が発 育ステー ジの進行 と共 に移行する現象
は,イ ネばか りでな くオオムギで も起 こることが明 らかになった.イ ネの1もつれ亀 の尾1
やオオムギの15aτpc伽ajは,中茎あるいは幼葉鞘 の重力屈性機構 は正常であるが}本 葉
葉鞘 の屈 性反応機構 に関与す る何 らかの因子 に変異 が起 きたもの と推測 され る.
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第二章 イネ芽生えの重力屈性におけるオーキシンの役割
「もつれ亀の尾1の芽生えは,天 然 オーキシンであるイ ン ドール酢酸(IAA)あ るいはそ
の前駆物質であ る トリプ トファンを処理す ることによって重力屈性 を回復 する ようになる
とい う報告があ る.そ こで,こ の 「もつれ亀 の尾1の重力屈性 回復 における トリプ トフ ァン
およびIAAの作用 を明 らかにす るため に,芽 生えの重力屈性に対 する トリプ トファ ンお よ
びIAA処理の影響 を検討 し,さ らに,両 系統 の遊 離 アミノ酸お よび遊離IAA含量 を測定 し
た.そ して,IAAの感受性 について も検 討 した.
その結果,外 生 トリプ トファンは 「もつれ亀 の尾1の重力屈性 には何 ら影響 を与 えなか っ
た.ま た,「もつれ亀 の尾1の遊離 トリプ トファン含量 は1亀の尾」の85%でやや低 い傾 向 に
あったが,こ のわずかな トリプ トフ ァン含量 の差が,1も つれ亀の尾」が重力屈性 を失 う原
因であるとは考 えに くい.本 実験 の結果か らは,「もつれ亀 の尾」の重力屈性 と植物体 内の
トリプ トファン含量の間に直接 的な因果関係 はないもの と考 え られる.
次に,「もつれ亀の尾」の重力屈性 に対 する外生IAAの影響について検討 した ところ,中
茎 で屈 曲す るステージIIでは,「亀 の尾1および 「もつれ亀の尾」の芽生 えは,高 濃度 のIAA
を処理す る と,種 子の方向に対 して一定 の向 き,つ ま り基部底面側 に屈 曲する現象が観察
されたが,負 の重力屈性 を誘発 するこ とはで きなかった.
さらに,「もつれ亀 の尾」の内生遊離IAA含量 を測定 した ところ,内 生遊離IAA含量 は,1
亀 の尾」よりも多い傾 向 にあ った(表1).従 って,「もつれ亀 の尾1が正常 な重力屈 性 を示
さない原 因は,内 生遊離IAA含量が少 ないためではないこ とが示唆 されたが,こ の ような
内生IAAの変化 が 「もつれ亀 の尾」の発 育ステージ によって変化 する重力反応 に関与 してい
る可能性 を全 く否定す るこ ともで きない.
そ して,「もつれ亀 の尾1のオー キシンの感受性 を,幼 葉鞘の仲 長試験 で見 た ところ,「
もつれ亀 の尾1が重力屈性 を示 さな くなるステージにおいては,「もつれ亀 の尾」の方が 「亀
の尾」よ りもわずかに伸長が促 進 される傾向 にあったが,伸 長促進が最大 になるIAA濃度
は 『亀 の尾1と1もつれ亀 の尾」との問に差 は見 られなか った.ま た,.「もつ れ亀 の尾1のオー
キシンに よって誘導 されるエ チレンの量 を調べ た ところ,オ ーキシ ンに よつて発生 するエ
チ レン量 は,「亀 の尾」と1もつれ亀 の尾jの間には大 きな差が認め られなか っ・た.従 って,
「もっれ亀 の尾」のオーキシ ンに対す る感受性 には異常が ない と推 測 された.
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第三章 イネ植物における草型と芽生えの重力屈性の相関関係
これまでは,重 力屈性 が異常であるこ ととこれ ら突然変異系統等が示す散開型の草型
(もつれ形 質)が 同一遺伝子 に支配 され ている という確 かな証拠 は得 られていなか った.
そこで,「亀 の尾jと 「もつれ亀 の尾」を相反交配 し,そ の後代(F・)について芽生 えの時 の
重力屈性 能 を調べ,そ の後 に移植 して,生 育が進 んだ後の草型 を調査 してその相関 を調べ
た.
その結果,芽 生 えの時 に重力屈性 を示 す個体 は生 育が進む と直立 した草型 とな り,重 力
屈性 を示 さない個体 は生育が進む と散開 した草型 となるこ とが示 された(図7).ま た,
これ らの形質は3:1の割合 で分離 した.こ の ようなこ とか ら,「もつれ亀 の尾jの芽生 えの
時期 に重力屈性 を示 さない とい う性質 と散開型 の草 型を示す性 質は,同 一の劣性遺伝子 に
よって引 き起 こされる と考 えられる.ま た,相 反交 配 によって得 られた2種類 のF藻 団に
おいては分離やその他 の行動 で全 く差異 が認め られなかったので,こ れ らの形 質に細胞質
は関与 していない もの と考 え られる。
第四章 イネの重力屈性が生産構造に及ぼす影響
「もつれ亀 の尾」の示 す草型 と収量構成要素な どを検 討するこ とによって,重 力屈 性が草
型 を通 じて生産構造 や収量構成 要素 に及 ぼす影響 を調べ,そ れか ら,無 重量:あるいは微小
重力環境下で イネを栽培 した時の生産構造,収 量構成要素 な どについて予測す るこ とを試
みた.
その結 果,重 力反応 が正常 な 「亀 の尾1では,乾 物量 は植物体 の上層 か ら下層 にい くに し
たが って徐 々に増加 し,葉 面積指数(LAI>が最大になる層 は植物体の生長 とともに上層
に移動する ことが示 された、 この ような重力反応 を示す 「もつれ亀の尾」は,正 常種 の1亀
の尾1と異 な り,そ の:草型 は,ど の時期 において も,乾 物量 の50～80%は地面か ら0～20cm
の層 に分布 し,葉 面積指数(LAI)も下層 になるにしたが って大 きくなる ことが示 され た
(図8).
この ように,重 力屈性 は作物の生産構造 を通 して乾物生産 に大 きな影 響 を与 えるこ とを
示唆 してお り,宇 宙 の微小重力あるいは無重量環境で植物体 の姿勢制御 が正常 に行 われな
い場合 には人為的な草型,姿 勢制御 の手 段が必要で あると考 えられ る.
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第五章 屈性以外の重力反応 一特に縦軸力に対する反応一
屈性以外 の重力反応,特 に縦軸力(重 力が植物 の縦軸 に平行 して及 ぼす作用)が 植 物の
生長 に及ぼす影響 を明 らか にする目的で,イ ネやオオ ムギの植物体 をポ ッ トご と垂直方向
に逆 さに して,対 照 区の正常位 の(正 立 した)植 物体 とは全 く反対 の方向か ら重力刺激 を
受ける ように して生育 させ,重 力刺激の方向がイネやオオムギの生長 に与 える影響 を調
べ,正 常種 と比較検討 した.
1もつれ亀 の尾1の分 げつ間の最大角度 は,逆 さ処理 を行 って も対照区 と差がな く,分 げ
っは重力の方向に対 してどの ような位 置で栽培 しても常 に一定 の角度 で散開 した.1もつ
れ亀 の尾」の分 げつが散開するのは,そ の非伸長茎部 にある節が重力 に反応 しないため
に,本 来分げつの原基が分化 した方向の ままに生長す るためである と考 え られ,こ れは重
力 には影響 されない自発 的形態形成 によって決定 される生長方向 ではないか と考 え られ
る.
さらに,逆 さ処理 によって,1亀 の尾1では,対 照 区 に比べ て草丈が小 さ くな ったが,逆
に,1もつれ亀 の尾1では対 照区に比べて草丈が長 くな り,そ れは主 に葉 身の伸 長促進 によ
るものであ ることが わかった(図9).こ の1もつれ亀 の尾1の伸長生長の ように重力刺激
によって生長が促進 され る系 は大変興味深い.ま た,オ オムギにおいて もイネ と同様 に,
逆 さ処理 に よって,正 常種 の 「竹林茨城1号1では,対 照区に比べ て葉身の伸 長が抑制 され
た.逆 に,突 然変異体 の 「5αpeη加2」では対照区に比べ て葉身の生長 が促進 された(図
10).植物体 を完全 に逆立 させて生育 させた時,重 力反応異常系統 に起 こる葉 の生長促進
は乾物重 の変化 を伴 っていることか ら,こ の現象 には物 質の転流が関与 してい る可 能性が
強 く示唆 された(図11).こ の ような現象は,縦 軸力 に よって引 き起 こされ ると考え られ
るが,植 物 の重力屈性以外 の重力反応系 を研究す る上で重要 と考 えられ る.
総 括
イネおよびオオムギの重力 に正常に反応 しない突然変異系統あるいは突然変異遺伝子を
導入 した近同質遺伝子系統 と,それに対応する正常系統 とを比較することによって重力反
応の解析を行った.
(1)植物の異なる発育ステージにおける重力反応 を解析 した結果,1)イ ネ科植物の
芽生えの重力屈性は,発育ステージの進行 とともに発現部位が中茎から幼葉鞘,あ るいは
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幼葉鞘か ら第1葉 葉鞘へ と移行 してい くこ と,2)イ ネ 「もつれ亀 の尾jの芽生えは,幼 葉
鞘,本 葉葉鞘が重力屈性 を発現 するステージになる と,幼 葉鞘 の重力屈性能が小 さ く,さ
らには本葉葉鞘が重力屈性能 を失 うために重力屈性 を示 さな くなること,3)オ オムギ1
5岬cη血a」の芽生 えは,本 葉葉鞘 が重力屈性 を発現するステージには本葉葉鞘 が重力屈性
能 を持たないために重力屈 性 を示 さな くなるこ と,4)イ ネrもつれ亀 の尾』の重力屈 性能
は,出 穂期 に入 っては じめて高節位 の伸長茎 部 にある節 によって負の重力屈性 をわずかに
示 すこ とが示 され,植 物 の重力屈性の発現 に至 るプロセスには多様性が存在 し,そ れは植
物 の器官や発育 ステージに依存 してい ることが明 らかになった(図1～6).
(2)「もつれ亀の尾1の重力屈性異常の原 因を植 物ホルモ ンの オーキシンに関す る面 か
ら検討 したところ,「もつれ亀 の尾jの内生遊離IAAは「亀 の尾1よ り多 い傾向 にあ ったが,
IAA量と 「もつれ亀 の尾」の重力反応 との関係 は明 らかではなかった(表1).
(3)「亀 の尾」と「もつれ亀の尾」を交配 した雑種第2代を用 いて,芽 生 えの重力屈性 と,
より発育ステージが進んだ時 の草型 の相関 を検討 した結果,「もつれ亀 の尾」の芽生 えの時
期 に重力屈性 を示 さない という性質 と散開型 の草型 を示す性質は,同 一 の劣 性遺伝子 によ
って引 き起 こされるこ とが明 らか になった(図7).
(4)「もつれ亀の尾1生長解析 を行 った ところ,正 常系統 とは異な り,生 育初期 か ら分
げつ期 まで重力屈性 を示 さないために,光 合成部位 を地表近 くに多 く分布 させ,穂 は地表
より草冠部 まで全層 にわた って分布 させ る特有の草型 を示 した.こ の ように,重 力屈性異
常系統 は宇宙環境 にお ける植物の生育を地上で模擬 するために有効である と考 えらる(図
8).
(5)植物体 を垂直方向 に上下 を逆 さに して重力刺激 を与 える と,イ ネ科植物 の正常種
では対照 区に比べ て草丈が小 さくなるのに対 し,重 力屈性 異常系統では主 に葉身の伸長促
進 によって草丈が長 くなる現象が新たに見 出され,屈 性以外 の重力反応 の存在 を示唆する
結果が得 られたが,こ れは重力屈性異常系統の使用 に よって初 めて明 らかに された もので
ある.こ の ような,rもつれ亀 の尾1や 「5e1:peη㎞a」 における屈性以外 でみ られる重力反
応系 は,新 たな重力形態形成研究 のモデル となる可 能性が示唆 され,本 研究 で示 した縦軸
力 に対 する重力 反応以外 にも店用で きる可能性がある(図9～11).
一59一

















Megoco!y1脅 ColeOP電110倉 "。cロ四山 「9
図1.「亀の尾」および 「もつれ亀の尾」の無傷植物体の重力屈性と屈曲部位.ス テージ1(吸水44時
間齢),II(吸水68時間齢),m(吸 水92時間齢)の 各発育ステージの芽生えを横にして重力
刺激を与え,24時間後に屈曲角度 を測定 した.矢 じり印 と★印は屈曲部位 を示 し,数値は屈
曲角度(平 均値±SE)を示 している.















各賄 ステージの芽生えを横にして動 束聾激鈍 ろ24時 間後 に屈 麟 戯 測定 した・.数値















図3.「亀 の尾」および 「もつれ亀の尾」の幼葉鞘を切除 した芽生えの重力屈性。ステージ1～mの各
発育ステージの芽生えを横 にして重力刺激を与え,24時間後に屈曲角度を測定 した.矢 じり






























































































































































図6.「 竹林茨城1号」 および 「8cワ㎝伽a」の幼葉鞘を切除 した芽生えの重力屈性.ス テージ1～IIIの
各発育ステージの芽生えを横 にして重力刺激を与え,7日後に屈曲角度 を測定 した.
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表L「 亀の尾」および 「もつれ亀の尾」の内生IAA含量。ステrジ1(吸水44時間齢)お よびステー























































































図7.「亀の尾」,「 もつれ亀の尾」および 「亀の尾」 と.「もつれ亀の尾」を交配 した後代(F、)の
芽生えの重力屈性(の と分げつ期 における主稗 と最 も外側 に位置する分 げつ間の角度
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図10.逆 さ処 理 を行 っ た 時 の 「竹 林 茨 城1号 」 お よ び 「5αp㎝'f朋」 の 最 終 葉 鞘 お よ び葉 身 長.「 竹 林















図11.逆 さ処 理 を行 っ た 時 の 「竹 林 茨 誠1号 」 お よび.「3αpαπノ朋 」 の 葉 の最 終 乾 物 重.「 竹 林 茨 城i
号 」 お よ び 「5aワ㎝f∫朋 」 の 植 物 体 は1葉 期 に逆 さ に した 。





































論 文 審 査 の 要 旨
人類の宇宙環境への進出に伴って,無重力あるいは微少重力環境における植物生育の問題は重
要な研究課題 となっている。常に重力の存在す る地球上でこの問題を研究するためには,ク リノ
スタットの利用などもあるが,こ の装置では長期間のインタク トの植物の栽培には適 しないなど
の難点がある。そのため,こ の目的の研究のためには,重 力に正常に反応 しない突然変異系統の
利用は,極めて有効であろ うと考えられる。
本研究はイネ科植物のイネとオオムギの重力に正常に反応する能力を失った突然変異系統ある





ムギでは,中茎は伸長 しないが,や は り本葉葉鞘が重力による屈性を示 さなくなるために,突 然
変異系統は重力屈性能を失 うことが明らかにされた。 しか し,イネでもオオムギでも,出穂期に
入って穂に近い高節位の節では,わ ずかに重力屈性能を回復することが見い出された。
イネでは,オ ーキシソのイン ドール酢酸は,突然変異系統で正常系統 より多い傾向が認められ
た。イネでは,芽生えの重力非感受性 と,よ り生育の進んだ発育段階での分げつが散開する性質
とは同じ遺伝子によって発現 されることが,雑 種第2代 を用いて解析 し,芽生えの重力反応に使
用 した個体を識別してその後の生長反応を追跡することにより,始めて明らかにされている。










究にこの種の突然変異系統の利用が極めて有効であることを示 した。よって,博士(農 学)の 授
与に値するものと判定した。
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